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RÉSUMÉ - Le présent travail a pour objet la recherche des critères infrastructuraux qui 
accompagnent l'évolution cellulaire dans le point de la fronde de Gracilaria verrucosa 
(Huds.) Papenf. Construit sur le type cladomien uniaxial, la fronde comprend un cladome 
primaire à axe long et des cladomes secondaires, tertiaires, quaternaires à axe court (= 
microcladome). 


Sur une section longitudinale axiale, l'apex de la fronde presente rois régions: 1) le 
dôme apical qui est forme par l'initiale de l'axe primaire, les initiales des axes secondaires 
jeunes, ainsi que les cellules axiales récemment issues de l'activité de ces imtales; 2) le 
cortex qui résulte de la coalescence des cellules distales et subdistales des axes secondaires, 
tertiaires et quaternaires sous-jacents; 3) la medulla, qui est constituée par les cellules 
proximales de ces microcladomes. 


Les cellules apicales corticales (initiales des axes secondaires, tertiaires et quaternaires 
âgées) se distinguent des cellules apicales du dôme (initiales des axes primaire, secondaires et 
tertiaires jeunes) par un plus faible rapport nucleoplasmique et par une différenciation plus 
accusée des plastes et des mitochondries. Les cellules axiales proximales, quel que soit leur 
ordre hiérarchique dans le cladomothalle, forment un ensemble homogéne (tissu medullaire) 
dont les cellules se caractérisent en commun par une vacuolisation importante. Un trail 
caractéristique des cellules du dôme et du cortex est l'absence de noyaux mitotiques. Celte 
particularité cytologique, qui est bien documentée chez les Fucales, les Bryales et les 
Ptéridophytes, conduit à évoquer le méristeme quiescent des Spermatophytes. 


La localisation des granules floramyliféres dans l'hémisphère proximal du noyau traduit 
une dissymétrie structurale de la membrane nucléaire externe avec une localisation 
préférenticlie des enzymes qui interviennent dans la polymérisation de l'amidon. 


ABSTRACT - Purpose of the present work is to search for structural indications of the 
cellular differentiation that produce in the apex of the frond of the red alga Gracilaria 
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verrucosa (Huds.) Papenf, a branching system that consists of short cladomes called “mi- 
crocladomes" which fasten on to primary cladome. 


A longitudinal axial section in the apical region of the frond, shows three areas: 1) the 
apical dome that consists of the primary and secundary cladomes ms of the axial cells those 
derived from them; 2) the cortical layer or cortex which arise from the coalescence of the 
apical cells of the short secundary and tertiary cladomes; 3) the medulla which is formed in 
the inner part of the frond, with the proximal and vacuolised cells of these cladomes, The 
apical cells of the dome (apical cells of the aged secundary, tertiary and quaternary axes) 
are conspicuous by heavy nucleoplasmic ratio ( * 0.6), bulky nucleus and more active mito- 
chondria and dictyosomes whereas those of the cortex (apical cells of the young secundary 
and tertiary axes) are noticeable by little nucleoplasmic ratio (= 0 2) and more differentiated 
rhodoplastes and mitochondria. The proximal cells of the axes, whatever their position in 
the microcladome may be, are more vacuolised and make the medulla. 


Mitotic nucleus in apical and also in cortical layers are conspicuous by one's absence, 
This would be the same by other plants as Chlorophyceae, Fucales, Bryales and by Ferns 
where the apical cell is rarely dividing. This situation attain to perfection by the Spermato 
phyta in the quiescent meristems. The asymetrical distribution of the florideanstarch vesi- 
cles around the nucleus, may related to the external nucleus envelop layer organisation and 
his likely function in florideanstarch synthesis. 


MOTS CLES : ultrastructure, différenciation, méristéme apical, cladomothalle nu, Gra- 
cilaria verrucosa (Huds.) Papenf., Rhodophyta, Gigartinales. 


INTRODUCTION 


L'étude du point végétatif de la fronde adulte de Gracilaria verrucosa (Muds.) 
Papenf, a fait l'objet de plusieurs descriptions en microscopie photonique 
(Killian, 1914; Phillips, 1925, Sjoestedt, 1926; Kylin, 1930; Chadefaud, 1960; 
Oliveira, 1968). L'interprétation la plus récente (Kling & Bodard, 1986) peut se 
résumer de la fagon suivante. 








L'édificalion de la fronde de Gracilaria verrucosa (fig. 1) est assurée par le 
fonctionnement d'une cellule initiale apicale singuliere de forme généralement 
tétraédrique. Celte cellule (A.L), en se segmenlant sur ses trois faces verticales, 
selon un trajet hellcomere sénestre, d'indice phyllotaxique | 3, engendre succes- 
sivement trois cellules sous-apicales (SA-L). 


La division transversale de chacune de ces cellules sous-apicales donne nais- 
sance à une cellule distale qui est l'initiale apicale d'un axe secondaire (A. 11) et 
à une cellule proximale (AX.I) qui contribue à l'édification du filament axial pri- 
maire, Les initiales secondaires (A.II) engendrent des axes secondaires qui por- 
tent à leur tour des filaments axiaux tertiaires et quaternaires. Tous ces filaments 
axiaux latécaux demeurent courts, de sorte qu'on peut les considérer comme les 
axes de microcladomes. Quoi qu'il en soit, ces microcladomes, aussi bien que le 
cladome primaire qui les porte, sont dépourvus de formations pleuridiennes et 
appartiennent à la catégorie des cladomes nus (L'Hardy Halos, 1985). En 
conséquence, toutes les cellules qui participent à l'élaboration du cladomothalle 
de Gracilaria verrucosa sont des cellules axiales. 


La cytologie infrastructurale du point végétatif de la fronde de Gracilaria reste 
inexplorée. De tels travaux existent cependant, chez les autres 
Rhodophycophytes, particulièrement les Rhodyméniales (Bouck, 1962), les 
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Céramiales (Lichtlé & Giraud, 1969; Nonomura & West, 1980; Godin, 1985), les 
Bangiales (Brown € Weier, 1970), les Cryptonémiales (Borowitzka & Vesk, 
1978; Cabioch & Giraud, 1982). Des travaux similaires sont connus, d'une part 
chez les autres Thallophytes chlorophylliens, particulièrement les Charales 
(Ducreux, 1968, 1979), les Fucales (Pellegrini, 1978, 1979; Prudtiomme van Rei- 
ne & Star, 1981; Kalsaros er al., 1983; Gaillard & L'Ilardy-Halos, 1984), d'au- 
tre part chez les Cormophytes (Bryales: Bonnot, 1968; Sphagnales: Fabre & 
Orcival, 1982; Pléridophyles : Sossountzov, 1976). 


Tous ces travaux relatent l'existence d'une organisation particulière de la (ou 
des) cellule(s) du méristéme (uni- ou pluricellufaice) apical qui s'exprime par la 
distribution polarisée des organites cellulaires, le rapport nucléocytoplasmique 
élevé, la densité du cyloplasme et Ja presence d organites actifs. 





Au cours du present travail, nous nous proposons: 1) de décrire les 
caractéristiques infrastructurales des cellules qui constituent les axes d'ordres suc 
cessifs (axes primaire, secondaires, tertiaires, quaternaires); 2) de dégager les 
étapes de la cytodifferenciation au sein d'un meme axe (gradient d'activité cellu- 
laice entre son pôle distal ct son pôle proximal); 3) de comparer entre elles tes 
cellules qui occupent la méme position sur des axes d'ordres différents (initiales 
apicales, cellules sous-apicales, cellules proximales); 4) de confronter nos données 
à celles de la literature sur les Rhodophycées ou sur d'autres Végétaux. 





MATERIEL ET MÉTHODES 


Des apex de frondes, longs de 2 à Smm, sont prélevés en septembre sur des 
thalles adultes de Gracilaria (tétrasporophyte) récoltés dans les cuvettes ro- 
cheuses ensablees du medielittoral inférieur de la côte Est de la Manche, entre 
Wimereux et Wissant. lls sont immédiatement plonges dans un mélange fixateur 
glutaraldéhydique (glutaraldéhyde 25%: 6ml + tampon cacodylate 0.2 M. pl} 
7,4: 12m] + eau de mer filtrée à 0,2um: 30ml) à la température ambiante pen- 
dant 4h. Les échantillons sont lavès dans une solution de saccharose 0,3 M ct de 
cacodylate 0,2 M tamponnee à pH 7,4 (31 v v). renouvelée toutes les heures, 
puis laissés toute une nuil dans le dernier bain de lavage a 4°C. Apres ringage 
préalable dans l'eau distillée, les échantillons sont postfixes dans le tétroxyde 
d'osmium (2"0) tamponné par le cacodylate (0.2 M) a pli 7,4 pendant 1h30. 
Après plusieurs ringages dans l'eau distiflée, les thalles sont déshydratés progres- 
sivement par passages successifs dans des bains d'acétone de concentration crois- 
sante et pré-inclus pendant une nuit dans le mélange d'acétone et de résine de 
Spurr (1969) (11 v v) avant d'être inclus. La polymérisation de la résine est 
effectuée à 60°C pendant 48h. Les coupes sont réalisées à l'aide d'un couteau de 
verre où d'un diamant sur un ultramicrotome Porter Blum ou un Reichert 
uliracut E et contrastées à l'acétate d’uranyle (3Umn) et au citrate de plomb 
(15mn) seton la technique de Venahle & Coggeshal (1965) puis observées à l'aide 
des microscopes électroniques Philips LM 300, Hitachi 600 ou JEOL 201. 





Source : MNHN, Paris 


212 R. KLING et al. 


RESULTATS 


Les cellules de l'axe primaire (fig. 2). 


La cellule apicale primaire (A.l.) (fig. 2 et 3) renferme au voisinage de la pa- 
roi, un cyloplasme dense parcouru par les travées du réticulum endoplasmique, 
qui se dilatent et donnent naissance à des vesicules d’exocylose (fig. 3: ve). La 
taille du noyau est remarquable, comparée aux dimensions de la cellule (3,34m 
de diamètre). Le rapport nucléoplasmique, évalué à partir des surfaces, est rela- 
üvement élevé (0,6). Le nucléoplasme renferme un nucléole spherique. La 
chromatine condensée s'organise en plages irrégulières. 


Les plastes, de forme allongée (ig. 3: P), se disposent régulièrement autour du 
noyau dans le cytoplasme parietal, Le stroma est parcouru, selon le grand axe 
de lorganite, par 2 à 6 thylacoides isolés enveloppés par un thylacoide 
périphérique. Il renferme des plages claires, les génophores, contenant des 
éléments fibrillaires d'ADN. Les images de bipartilion (fig. 3: flèche double) sont 
rares, 


Les mitochondries (mi) se répartissent uniformément dans le cytoplasme. Ce 
sont des organites ovoides dont la membrane interne se replie en nombreux 
tubules dilates qui se disposent irréguliérement dans le stroma. 


Les dictyosomes (d) sont constitués par un empilement de 4 à 6 saccules dont 
l'extrémité est vésiculée. Les saccules distaux sont fréquemment hypertrophiés. 
L'association des dictyosomes avec les mitochondries est fréquente (fig. 3 et 5). 


Les granules floramyliferes (A), toujours extraplastidiaux, sont peu abondants 
el paraissent sous la forme de plages subcirculaires claires, groupées à la base du 
noyau (fig. 3). 


Au pôle distal de la cellule, le cytoplasme pariétal renferme quelques rares 
globules denses de grande taille, cernés par une plage claire et limités par une 
membrane (fig. 4: GL). La paroi externe, dont la structure est similaire a celle 


des cellules apicales des microcladomes tertiaires et quaternaires (fig. 8) sera 
envisagée plus loin. 


La cellule sous-apicale primaire (fig. 2 et 3: SAI) présente un aspect structu- 
ral comparable à celui de la cellule précédente. On note toutefois une distribution 
plus polarisée des granules floramyliféres qui sont préférentiellement groupés au 
pôle proximal, sous le noyau, Au fur el à mesure que l'on s'éloigne de l'apex, les 
Cellules axiales primaires (fig. 2: AX.1) sont de plus en plus volumineuses, de plus 
en plus vacuolisées: elles deviennent finalement plurinucléées dans la region inter- 
ne du thalle, où elles abritent une vacuole de grande taille (fig. 11: V). 





Ces cellules forment fa medulla, avec les cellules proximales des axes secon- 
daires, tertiaires et quaternaires (fig. 16: ME). Leur cytoplasme renferme tous les 
organites décrits plus haut, mais ils sont plus épars que dans les cellules apicale 
et sous-apicale. 


Les plastes ont des thylacoides encore bien structures, quoique vésiculisés et 
des phycobilisomes bien individualisés (fig. 12: ph). Les mitochondries sont nom- 
breuses et leurs tubules dilatés (fiz. 12: mi). Les profils du réticulum supportent 
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de nombreuses particules ribosomales (fig. 12: ER). Les dictyosomes, dont les 
saccules peu vesiculisés, sont faiblement actifs (fig. 12: d). Les noyaux ont une 
enveloppe festonnée et un nucleoplasme fibrillaire (fig. 13: N). Dans quelques 
cellules, des corps osmiophiles de grande taille ct polyedriques (fig. 14: i) sont vi- 
sibles. Les parois internes sont peu contrastées (fig. 11: pa). La lamclle moyenne 
forme un liseré clair, irrégulier, qui s'élargit au niveau des méats (fig. 11: me). 
Les synapses sont du type Asparagopsis (fig. 15), le bouchon synaptique (b) est 
finement granuleux au centre et delicatement strié dans la zone du disque 
synaplocytoplasmique (ds). La membrane qui limite le bouchon (mb) se distin- 
gue nettement de la membrane synaptocytoplasmique (ms) dont elle est séparée 
par un espace clair. 


Les celiules des axes secondaires jeunes. 


Les cellules apicales (A.I) et sous-apicales (SA.II) des axes secondaires jeu- 
nes, c'est-à-dire les plus proches de l'axe primaire (fig. 1 et 6), offrent les mémes 
particularités ultrastructurales que leurs homologues de l'axe primaire. Le 
cytoplasme est dense et vacuolise. Le rapport nucleoplasmique est voisin de 0,5. 
Le noyau interphasique reste volumineux (Jum). Les plastes. peu différenciés, 
renferment 2 à 3 thylacoides. Les mitochondries (fig. 6: mi), semblables à celles 
des cellules axiales primaires, se localisent au voisinage des dictyosomes et des 
plastes, Les dictyosomes se regroupent au pôle distal des ccllules. Ils sont actifs 
comme le laisse supposer l'aspect vesicule des saccules qui s'empilent par 4 à 5. 
Les vésicules auxquelles ils donnent naissance confluent en plages claires. Le 
réüculum endoplasmique développe d'abondantes travées dilatécs, qui donnent 
naissance à des vesicules d'exocytose (fig. 6: fleche double). 








Au fur et à mesure de leur eloignement de la région apicale active, les cellules 
axiales secondaires (fig. 2: AX.H) subissent les mémes modifications structurales 
que les cellules axiales primaires, à savoir augmentalion progressive de la taille et 
passage à l'état plurinucléé. 


Les cellules des axes secondaires ágés, tertiaires et quaternaires 


Les cellules apicales tertiaires (A.U) et quaternaires (A.IV), que nous avons 
localisées topographiquement à partir de la position supposée des cellules axiales 
d'ordres secondaire et tertiaire, constiluent, avec les cellules apicales, des axes se- 
condaires agés, c'est-à-dire les plus éloignées de l'axe primaire, le cortex (fig, 8: 
cx et exi). L'aspect structural de ces cellules périphériques de la fronde introduit 
quelques nouveauté, 


Le rapport nucléoplasmique, qui est d'environ 0,5 dans l'apicale primaire et 
les apicales secondaires, jeunes, passe ici à environ 0,2. Le cytoplasme est tou- 
jours dense et plucinucléé (fig. 7). Les plastes sent différenciés et renferment 5 à 7 
thylacoides. Les mitochondries sont frequentes et restent localisées au voisinage 
des plastes. Les travées du reticulum parcourent le cyloplasme pariétal. Les 
vacuoles et les granules floramyliféres se regroupent au polc distal des cellules 
(fig. 7). La présence de résidus membranaires dans les vacuoles (fig. 7: fléche 
double). suggère un processus d'autophagie. La paroi externe pluristratifiée (fig. 
8) comprend de l'exterieur vers l'intérieur: une cuticule (cu) détachable à la cou- 
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pe, une couche moyenne fibreuse (em), où les fibrilles s'orientent parallélement à 
la surface et une couche interne claire (ci) au contact du plasmalemme qui 
présente de nombreuses microvillosités et parait engagé dans un processus 
d'exocytose, auquel semblent participer les travées du réticulum endoplasmique. 


Enfin, c'est au niveau de ces axes tertiaires et quaternaires qu'apparaissent les 
premières synapses secondaires (fig. 9: sy.ID). Ces jonctions entre cellules axiales 
voisines se réalisent d'abord par la formation d'une cellule intermédiaire (cit), is- 
sue par mitose, d'une cellule donatrice (cd), puis par la fusion de la cellule 
intermédiaire avec la cellule receptrice (cr) (fig. 9 et 10). 


L'aspect ultrastructural des cellules proximales (A.I11) (fig. L, 8 et LO) des axes 
tertiaires et quaternaires constituant le cortex interne (Gig. 8: cxi) et des elements 
périphériques de la médulla, est semblable à celui des cellules distales de ces axes 
(apicales tertiaires el quaternaires). 


DISCUSSION 


Les résultats exposés ici sur Gracilaria verrucosa montrent que les cellules de 
Vapex ont des caracteres ultrastructuraux en relation avec leur role ct leur po- 
sition hiérarchique dans le cladomothalle. Ils confortent ainsi l'interprétation 
antéricurement proposee pour expliquer la structure de la fronde (Kling & 
Bodard, 1986). 


On peut essayer de dégager les aspects spécifiques de la cytologie 
infrastructurale dans l'apex de Gracilaria par comparaison avec celui d'autres 
Rhodophycées notamment à thalle massif. el celui d'autres Végétaux (Fucales, 
Bryophytes et Pti ytes) qui ont aussi la particularité de presenter, dans leur 
point vegetatif, une initiale singulière tétraédrique, 


La polarité. L'existence d'une polarite d'organisation dans les cellules actives 
des points vegétatifs, a été démontrée tant chez les Thallophytes (Giraud & 
Cabioch. 1976: Ducreux. 1979, 1983: Pellegrini, 1979; Katsaros & Galatis, 1985) 
que chez les Cormophytes (Sossountzov, 1976). Ainsi, les corps osmiophiles des 
cellules apicales pleuridiennes (Ducreux, 1979) et les statolithes des cellules 
rhizoidales (Sievers, 1967) de Chara se localisent toujours au póle distal des cel- 
lules. Chez Marsilea drummondii (Sossountzov, loc, cir.), des vacuoles sont abon- 
dantes au pôle distal tandis que le noyau et les plastes se regroupent au pole 
proximal, Des exemples semblables se rencontrent chez les Phanérogames. Ainsi, 
dans la coiffe des racines de chene (Dexheimer et al., 1982), les amyloplastes 
s'accumulent à la base des cellules, alors que partout ailleurs its sont diffus. 











On observe aussi une polarité d’organisation dans les cellules apicale et sous- 
apicale primaires de la fronde de Gracilaria, où les vacuoles amylifères se locali- 
sent au pôle proximal (fig. 3), alors que dans les cellules apicales secondaires, 
tertiaires et quaternaires, elles s'accumulent au pole distal (fig. 6, 7 et 8). 


Le noyau. Magne (1964) a fourni une description du noyau de Gracilaria en 
microscopic photonique: dans les cellules externes, i} est étoilé, alors que dans les 
celíules corticales internes, il est suborbiculaire à ovoide. Cette différence s'es- 
tompe en microscopie électronique à transmission, où, quelle que soit la region 
explorée (fig. 2 et 10), les noyaux sont tous de forme et d'aspect interphasique. 


Source : MNHN. Paris 


ULTRASTRUCTURE DE GRACILARIA VERRUCOSA 215 


Le rapport nucléoplasmique des cellules apicales primaire et secondaires est 
plus élevé (RNP = 0,6) que celui des cellules apicales tertiaires et quaternaires 
(RNP = 0,2). Le plus surprenant, dans nos observations, est l'impossibilité d’ob- 
server des noyaux mitotiques particulièrement dans les cladomes primaire ct se- 
condaires. Des observations en mai, d'apex de [rondes de Gracilaria cultivés in 
vitro, montrent néanmoins des cellules en mitose (Destombe & Magne, comm. 
pers. 1986). Ces faits plaident en faveur d'une rythmi saisonnière, voire 
journalière des divisions cellulaires, qui est à corréler avec la rylhmicite de crois- 
sance du thalle, Ce point reste á vérifier. 





La rareté des mitoses dans les initiales apicales du thalle est signalée chez 
d'autres Algues: Fucus (Mc Cully, 1966; Lecocq et al., 1980), Chara (Ducreux, 
1968) où la cellule apicale se divise une fois tous les dix jours, Cystoseira 
(Kabbara, 1978; Pellegrini, 1978), Cette particularité (tab. 1), qui touche 
également le meristeme de groupes plus évolués, tels les Bryophytes (Bonnot, 
1968; Hallet, 1969; Berthier, 1972) et les Ptéridophytes (Hocquette & Laloux, 
1960; Michaux-Ferriere, 1973; Sossountzov, 1976), n'est pas sans rappeler le 
comportement du méristème d'attente des Spermatophytes (Buvat, 1955; Hébant 
et al., 1978). 





Etat 
Groupe Texture physiologie Etat 
systématique au du plastidome physiologique 
cytoplasme et du vacuome du noyau 


Rhodophycophytes actif quiescent (GI) 
Phéophycophytes inactif quiescent (G1) 
Bryophytes actif quiescent (G1) 
actif (rarement) 
Ptéridophytes - inactif chez quiescent 
l'adulte 





Tableau 1. - Cytologie infrastructurale comparée des principaux organites de la (ou des) 
cellules(s) initiales(s) apicales(s) du point vegétatif des Thallophytes et des Cormophytes 
(+: peu abondant; + + +: trés abondant). 


La structure coenocytique des cellules proximales des microcladomes tertiai- 
res et quaternaires de la fronde de Gracilaria (fig. 2), est décrite de longue date 
(Kylin, 1930; Magne, 1964; Oliveira, 1968). Le méme phénomene est connu chez 
des Végétaux plus évolués tels que les Bryales (Bonnot, 1968). Nous pensons, en 
ce qui concerne Gracilaria, que celle structure coenocytique résulte partiellement 
des fusions cellulaires de type indirecte (fig. 9 ct 10). La jonction se réalise grâce 
à une cellule intermédiaire qui, aprés fusion des cyloplasmes, déverse son noyau 
dans la cellule réceptrice. Chez les Délessériacées, la structure cocnocylique 
résulte, en plus, des divisions quasisynchrones des noyaux (Abélard & 
L'Hardy-Hlalos, 1973). Les anastomoses intercellulaires avec synapses secondai- 
res sont connues chez diverses Rhodophycécs où elles concernent aussi bien les 
cellules uninucléées que les cellules plurinucléées. Le phénomene a été décrit 
chez les Céramiales (Rosenvinge, 1884; Tobler, 1907; Jungers, 1933; 
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L'Hardy-Halos, 1971; Abétacd & 1'Hardy-Halos, 1973), les Cryptonémiales 
(Rosenvinge, 1917), les Gigartinales (Chadefaud, 1948, 1960). Leur observation 
chez Gracilaria, qui appartient à ce dernier ordre, n'a donc rien d'étonnant. Di- 
vers auteurs suggèrent que les synapses secondaires qui se diflérencient, soit au 
cours de l'ontogenése normale, soit au cours des processus de régénération 
(L'Hardy-Halos, 1983), améliorent ou reconstituent Jes échanges intercellulaires 
nécessaires au developpement. 


L'existence d'un transport de composés cytoplasmiques, lors de la formation 
des synapses secondaires, a été prouvee récemment chez une Algue rouge 
parasitée (Goff & Coleman, 1985). Ce type de transport pourrait également exis- 
ter chez les cellules médullaires de Gracilaria où les synapses secondaires sont 
nombreuses. La structure des synapses primaires el secondaires de Gracilaria est 
proche du type Asparagopsis (Feldmann et al., 1977). 


Les plastes (fig. 3 et 7). Leur structure est typiquement rhodophycéenne: 
présence d'un thylacoide périphérique et de plusieurs Uhylacoides siromatiques 
isolés disposés parallélement entre eux. selon le grand axe de l'organite et sup- 
portant, à leur périphérie, des phycobilisomes. L'organisation ulirastructurale du 
plastidome des Rhodophyctes est bien documentée (Bouck, 1962; Lichüé & 
Giraud, 1969; Peyriere, 1972; Lichtle, 1973; Bisalputra, 1974; Hara & Chihara, 
1974; Pueschel, 1979; Nonomura & West, 1980; Brawley & Wetherbee, 1981; 
Ramm-Anderson & Wetherbec, 1982; Tsckos, 1982; Pellegrini £ Pellegrini, 
1973; Delivopoulos & Tsekos, 1986). Dans les cellules qui constituent le dóme 
apical (fig. 16: DO), à savoir les apicales primaire et secondaires ainsi que leurs 
sous-apicales respectives, les plastes sont juveniles el renferment 2 a 3 thylacoides 
non vésiculisés, confluant avec le thylacoide périphérique. Par contre, dans les 
cellules apicales tertiaires, quaternaires cl leurs sous-apicales respectives formant 
le cortex (lig. 16: CO) ainsi que dans les cellules axiales qui édifient la medulla 
(fig. 16: ME), les plastes offrent l'aspect d'organites différenciés et actifs comptant 
5 à 7 thylacoides vesiculises (fig. 9 et 12). 


L'existence d'un plastidome juvenile dans les cellules du dôme, et d'un 
plasüdome adulte dans les cellules du cortex et de la medulla se comprend, si on 
admet la fonction plus spécifiquement méristématique des cellules du dôme et 
celle plus métabolique (phosphoassimilation et nutrition) des cellules du cortex et 
de la medulla. 














L'évolution de l'appareil plastidial, au cours de l'ontogenése de la fronde des 
Rhodophycées, a été décrite par plusieurs auteurs (Bouck, 1962; Lichilé & 
Giraud, 1969; Brown & Weier, 1970; Krugens & West, 1972; Nonomura & 


West, 1980; Bert, 1981). 


Chez les Corallinacées, où la structure est multiaxiale (Cabioch & Giraud, 
1982), les cellules méristematiques qui assurent la croissance de l'épithalle renfer- 
ment, à côté d'un noyau volumineux, des mitochondries, des dictyosomes nom- 
breux el actifs, ainsi que des plastes juveniles. 


Plus récemment, Godin (1985) montre, que chez la Rhodomélacée, Laurencia 
obtusa, les cellules actives du thalle (initiale apicale primaire, initiales 
phyilidiermes et pleuridiennes) renferment des plastes juvéniles alors que les cellu- 
les axiales possèdent des plastes différenciés. 
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Les granules floramyliféres. La localisation des grains d'amidon floridéen à la 
base des noyaux (fig. 2 et 3) traduit l'existence de l'intervention de la membrane 
nucléaire externe dans les processus de polymérisation de l'amidon. Cette rela- 
tion, déjà signalée chez Polysiphonia par Wetherbee & Wynne (1973), apparait 
sous une forme singulière puisqu'elle n'intéresse que l'hémisphère proximal des 
noyaux. Elle implique une dissymétrie structurale de la membrane nucléaire ex- 
terne entre l'hémisphère proximal et l'hémisphère distal des noyaux. Le rôle de 
Y'enveloppe nucléaire dans la synthèse de substances mucilagineuses aux fonc- 
tions variées a été mis en évidence récemment (Delivopoulos & Tsekos, 1985). 





Les mitochondries. Elles sont bien représentees el actives dans toutes les cellu- 
les de la fronde de Gracilaria. Comme chez les autres Rhodophycées où elles 
sont décrites abondamment, leur membrane interne sinvagine en de nombreux 
tubules souvent dilatés et orientés parallélement au grand axe de l'organite 
(Bouck, 1962; Lichilé & Giraud, 1969; Brown & Weicr, 1970; Kugrens & West, 
1972; Tripodi & Beth, 1976; Allen & Scout, 1977; Wetherbee, 1978; Pueschel, 
1979; Tsekos & Schnepf, 1983). Ce type de structure est connu chez d'autres 
Thallophytes chlorophyllicns particulierement les Phéophycées (Pollock & 
Cassel, 1977; La Claire & West, 1978; Pellegrini, 1978) et les Chlorophycées 
(Burr & West, 1970: Pickett-Heaps, 1975). Chez les Protistes (Perasso, 1973), 
l'existence de mitochondries à tubules est une des particularités ultrastructurales 
les plus constantes de ce groupe. 


L'association des mitochondries à d'autres organites - plastes, réticulum 
endoplasmique, dictyosomes - est marquante (fig. 3 et 5) dans les cellules du 
point vegeraüf de Gracilaria, L'association mitochondrie-dictyosome se réalise 
toujours par la face de formation de l'appareil de Golgi (fig. 3). 


Chez les Rhodophycées, ces associations sont connues (Peyriere, 1972; 
Feldmann & Guglielmi, 1976; Delivopoulos & Tsekos, 1986). Des expériences 
de centrifugation (Peyriere, 1975) ont montré. d'une part, que l'association des 
mitochondries el des dictyosomes n'est pas fortuite mais structurelle et, d'autre 
part, que les travées du reticulum endoplasmique ont un rôle associateur, La si- 
gnification physiologique de ces relations - synthése et transport de substances - 
n'est plus à démontrer (Maureen et al., 1974). 


Les dictyosomes. Leur structure se rapproche de celle décrite, d'une part, 
dans les organes reproducteurs notamment les sporocystes, où ils sont à l'origine 
des vésicules fibreuses (Peyriere. 1970; Chamberlain & Evans, 1973; Scott & 
Dixon, 1973; Feldmann & Guglielmi, 1976; Allen & Scott, 1977; Tripodi & De 
Masi, 1977; Borowilzka, 1978; Wetherbee, 1978; Pueschel, 1979; Nonomura & 
West, 1980; Boney, 1981, Tsekos, 1981; Delivopoulos & Tsekos, 1986). d'autre 
part, dans les cellules végétatives et plus particuliérement dans les cellules 
méristématiques où ces organites sont généralement Ires actifs (Bouck, 1962; 
Lichtlé & Giraud, 1969; Hawkins, 1974), Chez Gracilaria, l'appareil de Golgi 
n'est actif (saccules dilates, sécrétant d'abondantes vesicules) que dans les initiales 
primaire et secondaires du dome. Cette situation est donc inverse de celle 
observée chez le plastidome, qui cst préférentiellement actif dans les initiales ter- 
tiaires et quaternaires du cortex. 





L'appareil de Golgi est aussi très développé dans les cellules apicales des 
Phéophycées des genres Himanthalia (Berkaloff, 1963), Dictyota (Gaillard & 
L'Hardy-Malos, 1984; Katsaros & Galatis, 1985) et Sphacelaria (Prudhomme 
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Van Reine & Star, 1981). Chez Cystoseira, l'appareil de Golgi est peu développé 
dans l'initiale apicale, les cellules latérales et basales adjacentes, il est très actif, 
par contre, dans les cellules meristodermiques (Pellegrini, 1978). 


Le vacuome. Contrairement aux cellules de la medulla, qui sont très 
vacuolisées, celles du dome et du cortex se caractérisent comme les cellules ac- 
tives du thalle de nombreuses Rhodophycophytes (Bouck, 1962; Lichle & 
Giraud, 1969; Brown & Weier, 1970; Kugrens & West, 1972, Nonomura & 
West, 1980; Bert, 1981; Cabioch & Giraud, 1982; Godin, 1985), par un 
cytoplasme dense et peu vacuolisé. 











Les glyoxysomes (fig. 4: GL) Dans le cytoplasme pariétal, situé au pôle 
distal de Vapicale primaire, on observe de rares mais volumincux globules au 
contenu homogene peu dense aux électrons, entouré par un cerne clair limité par 
une membrane. Leur structure et leur localisation au voisinage des plastes et des 
mitochondries rappellent les glyoxysomes, dont on connait le röle dans la 
photorespiration et dont la physiologie a fait l'objet d'une analyse recente chez 
plusieurs Algues (Brechignac, 1985). 


Chez les Pheophycophytes, la situation est plus complexe, puisqu’on y connait 
des espéces dont la cellule apicale possede un cytoplasme dense; c'est Je cas, par 
exemple, de Sphacelaria sp. (Prudhomme Van Reine & Star, 1981; Katsaros er 
al., 1983) et des espèces dont liniale apicale est très vacuolisée (Pellegrini, 
1978). L'initiale apicale de Dietyora dichotoma (Gaillard & L'Mardy-Malos, 
1984) possede un cyloplasme dense, renfermant de nombreux physodes. Chez les 
Bryales (Boanot, 1968), et les Sphagnales (Fabre & Orcival, 1982), Finitiale 
apicale a le méme aspect que celle des Rhodophycophytes. 


L'apicale pyramidale des Ptéridophytes (Hocquette & Laloux, 1960) est peu 
active et trés vacuolisee, alors que la région sous-apicale, qui est en fail la zone 
organogéne, est constituée de cellules actives qui renferment un cytoplasme den- 
se, peu vacuolise. 





CONCLUSION 


L'étude infrastructurale du point végétatif de la fronde de Gracilaria verrucosa 
(1luds.) Papenf. fait apparaitre des caractères originaux: 


- la polarisation de la cellule apicale mére et la présence de dictyosomes 
hypertrophiés, 


- l'analogie structurale des cellules apicales et sous-apicales des axes primaires et 
secondaires, 


- la différenciation des cellules apicales des axes d'ordre 3 et plus, 


- la localisation des enzymes de polymérisation de l'amidon dans la membrane 
nucleaire externe de l'hémisphère proximal du noyau. 


Elle permet, de plus, de définir 3 ensembles homogènes: 


- un dôme méristématique réduit à 8 cellules (apicales et sous-apicales I et 11) 
dont les nombreux caractères de différenciation cellulaires s'opposent au 
schéma classique d'un meristeme, 
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- un cortex différencié constitué par l'alternance d'apicales et de sous-apicales des 
rameaux d'ordre 3 et plus, 


- une medulla formée de cellules tes plus vacuolisées. 


Cette étude sera complétée par l'infrastructure du disque basal et par l'analyse 
des modifications ultrastructurales qui accompagnent la mise en place de l'apex 
de la plantule. Les travaux en cours permettent d'annoncer, d'ores et déjà, qu'il 
existe des différences cytologiques enre ces diverses structures, notamment en ce 
qui concerne la nature et la frequence des inclusions vacuolaires. 
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EXPLICATION DES FIGURES 





Fig. 1. - Gracilaria verrucosa. Le développement de la fronde est assuré par l'act 
segmentogéne de cellules méristématiques: une cellule initiale apicale primaire et des cellules 
initiales latérales secondaires, tertiaires et quarernaires. l| en résulte une structure 
cladomienne constituée d'un cladome principal et de cladomes latéraux courts (= 
microcladomes). Tous ces cladomes sont dépourvus de pleuridies (-cladome et 
microcladomes nus) el sont donc réduits à leur filament. axial. Les nombres 1, IL, HT, IV, .. 
identifient respectivement l'axe primaire (axe 1) et les axes latéraux secondaires, Leruaires, 
quaternaires (axes Hl, 111, IV, ...). 


123, numéros d'ordre des cellules axiales primaires (AX.1), figurées sur le schéma. 
AX, AX, «< cellules axiales primaires, secondaires, … autres que les cellules apicale et 
sous-apicale. SA,; cellule sous-apicale. A: cellule apicale. 








Fig. 2 + Aspect morphologique et cytologique du dôme apical, montrant les cellules 
apicale (A.I) et sous-apicale (SA.I) primaires, les cellules sous-jacentes de l'axe primaire 
(AX.1) et les cellules des axes secondaires (AX.11). La paroi externe est pluristratifite, on re- 
connait sous lu euticule (cu), la couche moyenne (cm) et la couche interne (ci). 


Fig. 3 - L'initiale apicale primaire (A.I) et la cellule sous-apicale correspondante (SA.1) 
renferment un noyau de grande taille. Le plaste (P), situé au pole distal de la cellule initiale, 
montre une constriction médiane qui suggere un processus de bipartition en cours (fleche 
double). Les mitochondries (mi) sassocient à la face de formation des dictyosomes (d). Les 
granules amyliféres (A) s'accumulent préférentiellement sous le noyau (N). Les profils 
retieulaires sont nombreux et dilates (RE). Le plasmalemme (PL) forme d'abondantes 
villosités et montre des vésicules d'exocytose (fleche simple). 


Fig. 4 - Détail de la cellule apicale primaire (A.l): les profils du réticulum endoplasmique 
(RE) sont dilatés. Les saceules golgiens (d) sont hyperirophies. On note la presence de glo- 
bules osmiophiles (GL) cernés par un liscré clair qui rappellent les glyoxysomes. 


Fig, 5 - Détail de la cellule apicale primaire montrant la triple association plaste- 
dictyosome-mutochondrie (voir fig. 3). 


Fig. 6 - Aspect d'une cellule apicale secondaire (A.II) et de la cellule sous-apicale corres- 
pondante (SA.11) renfermant des plastes d'aspect juvénile à 2 ou 3 thylacoides. 


Fig. 7 - Une cellule apicale d'un axe tertiaire (AIH), probablement près de se diviser 
puisqu'elle renferme deux noyaux (N). Les granules amylferes (A) et les vacuoles (V) 
confluent au pale distal de la cellule dans laquelle on distingue en outre des formations 
membranaires revelatrices d'autophagie (fléche double). Les mitochondries (mi) se localisent 
préférentiellement dans la region proximate de la cellule. 


Fig, 8 - Le cortex se différencie en un cortex externe (cx) qui cst constitué par les ini- 
tales tertiaires (A-111) et quaternaires (A.1V) et un cortex interne (cxi) qui compte les cellu- 
les axiales secondaires (AX.11) et tertiaires (AX.111). Toutes les cellules ont un cytoplasme 
dense, riche en organites. La paroi externe, qui est en continuité avec celle du dome apical, 
présente la méme structure pluristratifiée; la couche interne (ci) est amorphe et transparente 
aux électrons: la couche moyenne (cm) est fibreuse et se distingue nettement de la cutieule 
(cu). 
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Fig. 9 et 10 - Les synapses secondaires. Fig. 9. Stade de formation de la cellule 
intermédiaire (c) née de la division d'une cellule donatrice (cd). Les deux cellules sont 
reliées par une jonction synaptique secondaire (sy.11). 

Fig. 10. Etablissement d'une anastomose entre deux cellules corticales, l'une interne, 
l'autre externe. La cellule corticale interne qui joue le rôle de cellule donatrice (cd) a 
engendré une cellule intermédiaire (cit) qui est en train de fusionner (flèche double) avec la 
cellule corticale externe qui joue Je role de cellule réceptrice (cr). 


Fig. 11 - Une cellule méduilaire: la grande vacuole centrale (V), renfermant des éléments 
fibro-granulaires, refoule le cytoplasme à la périphérie. 


Fig. 12 à 15 - Vues partielles de cellules mödullaires. Fig. 12. Dans le cytoplasme ajoure, 
on note la présence des travées de l'ergastoplasme (ER). Les plastes (P) et les 
mitochendries (mi) restent bien structurés. Les profils vacuolaires montrent des images 
d'autophagie (Neche double). 


Fig. 13 - Le noyau (N), dont l'enveloppe est trés altérée, renferme un nuckoplasme 
fibrillo-granularre. 


Jg. 14. Presence d'inclurions osmiophiles à contour polyédrique (i). Les granules 
amyliferes (A) se concentrent autour du noyau. 


Fig. 15 - Synapse de type Asparagopsis enre deux cellules médullaires, En suivant la ter- 
minologie de Feldmann et al. (1977), on distingue: le plasmalemme synaptopariétal (ps), le 
plasmalemme synaptocytoplasmique (ms), la membrane limitant du bouchon (mb), le dis- 
que siderophile (ds) et le bouchon (b). 


Fig. 16 - Sur le point végétatif d'une fronde vue ss coupe longitudinale axiale, on recon- 
nait les trois régions caractéristiques le dôme apical (DO), le cortex (CO) ct ja medulla 
(ME). La medullarisauon, qui se manifeste par l'augmentation de taille des cellules ct par 
leur vacuolisation, est progressive sous le dome apical, tandis qu'elle est brusque sous le 
cortex, I est à remarquer que la coupe ne passe pas par l'initiale apicalo primaire 
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Abréviations utilisées sur toutes les figures 


1, 11, IIL, IV: axe primaire et axes latéraux secondaires, tertiaires et quaternaires: AX.lı 
ANAL, ..: cellules axiales primaires, secondaires, ..; Az cellule apicale; (A): granule 
amylifere; b: bouchon; ed: cellule donatrice; ci: couche interne; cit; cellule intermédiaire, cm: 
couche moyenne; cu: cuticule; ex: cortex externe; exi: cortex interne; d: dictyosome; DO: 
dôme: ds: disque siderophile; ER: ergastoplasme; GL: globule osmiophile; i: inclusion 
osmiophile polyedrique; mb: membrane du bouchon; me: méat ME: medulla; mit 
mitochondrie; ms: plasmalemme synaptocytoplasmique; N: noyau; P: plaste; pa: paroi; ph: 
phycobilisomes; plasmalernme; ps: plasmalemme synaptoparictal, RE: réticulum 
endoplasmique; SA: cellule sous-apicale; sy.li: synapse secondaire; V: vacuole. 
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